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RÉSUMÉ. * L'analyse statistique de la répartition spatiale de 134 nids d'Atipa, Hoplostemum littorale 
(Hancock, 1848), récoltés en Guyane française, pendant 4 mois consécutifs sur les berges de 8 bassins 
rectangulaires de pisciculture peuplés chacun par un groupe de géniteurs (4 mâles, 12 femelles), montre 
que cette répartition n'est pas aléatoire. La moitié sud-ouest de ces bassins recueille le plus grand nombre 
de nids et les femelles choisissent préférentiellement ceux-ci pour y déposer leurs oeufs. Cette analyse 
démontre aussi le rôle attractif, secondaire par rapport au facteur d'orientation géographique, représenté 
par un obstacle passif situé non loin des berges. La chronologie de rémission des pontes au cours du 
nycthémère a été établie, d’une part sur les bassins précédemment cités, soumis à l'éclairement naturel, et, 
d’autre part, pour un ensemble de 6 viviers plongés dans une obscurité relative. Quatre-vingts pour cent 
des pontes enregistrées sur les bassins ont été émises entre 9h et 13h et 52% pendant la brève tranche 
horaire H h - 13h, alors que, pour ces même tranches horaires* les pourcentages observés sur les viviers 
sont significativement plus faibles, respectivement 53 et 28%. Ces résultats sont intégrés à l’ensemble des 
connaissances relatives à La reproduction de l'espèce et tout particulièrement mis en rapport avec l'impor¬ 
tance que revêtent les conditions thermiques d'incubation sur la valeur du sexe-ratio chez l'Atipa. 

ABSTRACT. - Timing of spawning and location of nests in Hoplostemum littorale (Siluriformes, Cal¬ 
lichthyidae). 

134 Atipa nests [Hoplostemum littorale (Hancock, 1848)) were coüected in French Guiana 
al on g the banks of S rectangular ponds in which groups of 4 males and 12 females hâve been spawning 
over a 4 month period. Statistical analysis of the Location of the nests suggests a choice in their location. 
Most of the nests were built on the south-west haîf of the ponds* and females laid eggs in these nests 
preferentially, A secondary trend in the choice of the location is correlated with the existence of a stan¬ 
ding obstacle near the bank of the ponds. Timing of spawnings over a 24 hours period is presemed, bot h, 
in ponds trader narural light conditions, and in 6 cages locaied in a pond and sheltered from light. In 
ponds, 80% of spawnings hâve been recorded between 9 a.m. and 1 p.m., and 52% between 11 a.m, and 1 
p.m. In cages, du ring the sanie periods, only 52 and 28% of the total number of spawnings hâve been 
recorded respect) vely. These aspects of the narural history of the Atipa are relared to the reproductive 
biology of the speeies, especiaUy to the known impact of the thermie incubation conditions on its sex- 
ratio. 

Mots-clés. - Callichthyidae, Hoplostemum littorale, French Guiana, Nests. Spawnings, Chronobiology. 


Sur sa vaste aire de répartition qui s'étend depuis le Chaco du Paraguay jusqu'à 
Trinidad* l 1 Atipa, Hoplostemum littorale (Hancock* 1828), Si lu ri forme sud-américain de la 
famille des Callichthyidae, est inféodé aux marais et aux savanes inondables. Face aux 


(t) INRA, Laboratoire de la Faune Sauvage. 35 042 Rennes cedex* FRANCE. 

(2) INRA, Laboratoire d'Hydrobiologie, B,P. 709, 97 385 Kourou cedex, FRANCE. 
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contraintes de ces milieux hypoxiques {Carter et Beadel, 1930; Mol, 1993), il a développé 
des adaptations morphologiques et physiologiques* comme sa respiration intestinale annexe 
(Carter et Beadel* 1931; Kramer et ai, 1978; Boujard et ai * 1988a* 1990)* ou comporte¬ 
mentales* tels certains aspects de son processus de reproduction {Pascal et ai, 1994). 

En Guyane, son comportement reproducteur complexe (Gautier et ai, 1988) débute* 
comme chez de nombreuses espèces amazoniennes (Lowe-McConnell* 1987; Boujard* 
1992), avec l'avènement de la saison des pluies (Hostache et ai , 1993)* Le mâle, secondé 
par une femelle (Gautier et al„ 1988), entame le processus de reproduction par l'édification 
à la surface de l'eau d'un nid constitué de bulles et de débris végétaux (Vipan* 1886; Carter 
et Beadle* 1931; Machado-Àllison et Zaret, 1984)* Ce nid* outre sa fonction and prédatrice 
(Winemiller, 1987; Hostache et al., 1990), offrirait aux œufs des conditions d'oxygénation 
meilleures que celles du milieu aquatique ambiant (Gautier et ai, 1988; Mol, 1993) et de 
bonnes conditions thermiques d'incubation (Hostache et ai T 1992; Mol, 1993). Le mâle, 
après avoir convié une ou plusieurs femelles à y pondre (ce nombre peut dépasser 5 d'après 
Pascal et ai , 1994), en assure l'entretien et la garde pendant toute la durée de rincubation 
qui atteint 3 jours au plus (Hostache et ai, 1992). Enfin» il a été montré chez cette espèce 
que la température d'incubation avait une incidence* variable d'un géniteur à l'autre» sur la 
valeur du sexe-ratio de sa descendance (Hostache et ai, 1995). 

La température d'incubation joue donc un grand rôle dans la biologie de l'Aiipa et 
les variations à court terme des conditions météorologiques locales devraient avoir une 
incidence notable sur les conditions thermiques de cette incubation très brève. Celles-ci* en 
dépit de la grande monotonie du climat tropical guyanais* sont en effet non négligeables à 
l'échelle du nycthémère. C'est ainsi que l'amplitude journalière des températures peut at¬ 
teindre 10»4 Û C au sein d'un nid et couvrir la gamme des températures de 24*1 à 36*5°C 
(Hostache et ai, 1992). Cette gamme englobe celle des températures d'incubation (24 à 
32°C) pour lesquelles le taux de masculinité observé a fluctué entre 46*4 et 98,5% 
(Hostache et ai, 1995)* 

De cet ensemble de faits ont émergé deux prédictions: - la période du nycthémère à 
laquelle s'effectue la ponte ne doit pas être aléatoire; - si l'Atipa opère un choix dans la 
localisation de son nid, l'un des critères de ce choix doit être en rapport avec l'exposition 
par rapport aux points cardinaux. L'objet de cet article est de tester ces deux hypothèses. 


MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Du 14 octobre 1991 au 21 février 1992* sur la station expérimentale de Soukoumou 
(INRA) implantée dans une vaste clairière le long du fleuve Kourou (Guyane française), 
deux dispositifs expérimentaux ont été utilisés; le premier, constitué de 8 bassins de terre 
compactée aux berges rectilignes» légèrement déclives et pourvues d'une végétation herba¬ 
cée rase, le second* de 6 viviers grillagés d'un mètre cube environ» immergés dans un 9ème 
bassin* La paroi latérale de ces viviers cylindriques* couverts d'une plaque de bois et fer¬ 
mement implantés au fond du bassin, a été occultée par un film de plastique opaque afin 
d'obtenir une obscurité qui n'a jamais été totale. La déclivité du fond des bassins induit une 
variation progressive de la hauteur d'eau qui augmente depuis la rive qui reçoit l'arrivée 
d'eau (70 cm) à celle qui abrite la vidange (100 cm). Dans les deux dispositifs, le pompage 
effectué dans le fleuve Kourou a maintenu le niveau d'eau entre 80 et 100 cm à l'emplace¬ 
ment du moine. Celui-ci n'a jamais rempli son rôle de déversoir durant l'expérience car sa 
hauteur de 120 cm a toujours été supérieure à celle de l'eau. 
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Les géniteurs, tous issus de la pisciculture, ont été élevés en sexes séparés avant 
d'être logés, par groupes (4 mâles et 12 femelles: proportion qui s'est révélée la plus pro¬ 
pice à l'obtention d'un grand nombre de pontes à l'occasion d’expériences précédentes 
(Pascal et al t 1994} ) dans les bassins, ou en couple, dans les viviers. Les caractéristiques 
pondérales de ces poissons sont indiquées dans le tableau 1. L’aliment "AQUALIM 3,2 
Truite arc-en-ciel'’ a été distribué, ad libitum, à la volée et quotidiennement 6 jours sur 7, 
Les viviers ont été approvisionnés en tiges de graminées et de cypéracées, tous les deux à 
trois jours ou lors de l'enlèvement des nids afin d'en permettre la reconstruction. 

Dès le lendemain de l'empoissonnement, six inspections quotidiennes des disposi¬ 
tifs expérimentaux ont permis d'inventorier les nids et d’établir l'heure de la ponte par tran¬ 
che de 2 h entre 7 et 17 h. Si la ponte ne présentait pas un aspect collant au touché, l'heure 
était relevée, le nid récolté et la ponte pesée au 0,1 g près. Lorsque la masse d'œufs était 
encore collante, indiquant ainsi une ponte en cours ou achevée tout au plus dans l'heure 
précédente (Hostache et al., 1992), l'heure était relevée, mais le nid laissé en place et la 
ponte récoltée à la visite suivante. Si, lors de la première visite quotidienne, la ponte appa¬ 
raissait collante, elle a été répertoriée dans la plage horaire 6-7 h, dans le cas contraire, elle 
a été répertoriée dans la plage 17-6 h. Enfin, quand, à l’issue du jour suivant son apparition, 
un nid ne contenait toujours pas de ponte, il a été détruit, des observations précédentes 
ayant montré son abandon systématique. 

Tableau L- Caractéristiques pondérales (Pd.: poids en g suivi de Técart type) des géniteurs û'Mapîoster- 
num littorale logés en bassins ou viviers et effectif des nids abritant une ponte (Na; le chiffre entre paren¬ 
thèses correspond au nombre de pontes dont on n'a pu relever l'heure d'émission) ou non (Ns), J+l; 
Nombre de pontes qui ont eu lieu le lendemain du jour de construction du nid. [WteigA/r of Haplostemum 
littorale spanners (Pd: weight in g , std: standard déviation) in ponds (Bassins) and in cages (Viviers) and 
number of nests with spawn (Na: figures benveen b rackets showing the number of nés is for which the 
time of spawning has not been recorded) and without spawn (Ns). J+l: Number of spawnings the day 
after the nest was built ,] 



N° 

Pd, mâles 

g &Ld 

Pd, femelles 

g std 

Na 

N s 

NI 

J + l 





El 

337 + 3,2 

120 + 13 

im 

9 

20 

0 





E2 

308 + 7,5 

117 + 2,1 

12(2) 

14 

26 

4 




176 m 2 

E3 

310+ 1.9 

112+2.0 

15(1) 

0 

15 

0 


14 déc, 1991 

4 miles 


E4 

29S + 23 

103 + 03 

6(0) 

0 

6 

l 

lï jigglnfl 

KU 

et 


ES 

269 + 5.1 

93 + 1.6 

5(0) 

3 

S 

3 


21 üv. 1992 

12 femelles 


E6 

226 + 22.9 

S7 + 03 

4(0) 

4 

3 

l 




476 m 2 

13 

361 + 5,6 

159 + 4,7 

15(0) 

12 

27 

0 





14 

345 + 3.0 

137 + 3.7 

16(2) 

Ê 

24 

0 





VI 

306 

171 

m 

0 

6 

1 


Bjuiv. 1992 

1 male 


V2 

315 

196 

7(1) 

0 

7 

0 

Viviers 

au 

et 


V3 

320 

174 

4(1) 

0 

4 

0 


31 jaiw. 1992 

1 femdle 


V4 

2S0 

171 

7(0) 

t 

8 

1 





V5 

293 

163 

SCD 

0 

S 

1 





Vfi 

312 

131 

3(0) 

1 

4 

0 




















146 


Les nids étant tous construits le long des berges des bassins, leur situation topogra¬ 
phique a été relevée sur leurs linéaires balisés de mètre en mètre. 


RÉSULTATS 

Sur l’ensemble des bassins, 134 nids ont été récoltés dont 84 contenaient une ponte 
et 50 (37%) en étaient dépourvus (Tableau I)- L'heure de ponte n’a pu être déterminée 
correctement dans 5 cas. Sur l'ensemble des viviers, 37 nids ont été récoltés dont 35 conte¬ 
naient une ponte et 2 (5%) en étaient dépourvus. L'heure de ponte n’a pu être déterminée 
correctement dans 3 cas. 

Évolution de l'activité de ponte au cours du nycthémère 

Sur l'ensemble des II1 pontes dont l'heure a pu être relevée correctement, 12 se 
sont produites le lendemain du jour de l'observation de la construction du nid, toutes entre 7 
et 15 h. Dans la suite de l’analyse, pour des raisons d’effectif, il ne sera pas tenu compte de 
cette distinction. 

L'examen du tableau II permet de constater que le nombre le plus élevé de pontes 
est observé sur les deux plages horaires 9-11 h et 11-13 h, qu r il s’agisse des bassins ou des 
viviers. La fréquence de ponte observée au cours de la période 13-9 h est cependant pro¬ 
portionnellement plus importante pour les viviers (47%) que pour les bassins (20%). Afin 
de tester la réalité de ce phénomène, un regroupement des valeurs en 3 plages horaires (9- 
11, 11-13 et 13-9), a été réalisé afin d'obtenir des effectifs minimums attendus supérieurs h 
5. L’application du x généralisé conduit à admettre que les répartitions du nombre de pon¬ 
tes obtenues sur les deux types de bassins et les viviers sont significativement différentes 
{X = 12,15; ddl - 4; p - 0,016). Les données ne laissent cependant pas apparaître de diffé¬ 
rence significative entre les valeurs relatives aux deux types de bassins (x" = 3,43; ddl - 2; 
p = 0,180). Elles ont donc été regroupées et la comparaison de la répartition du nombre de 
pontes observées sur l’ensemble des bassins et sur celui des viviers a révélé une différence 
significative {yf - 8,71; ddl = 2; p = 0,015). Alors que, dans les bassins, 52% des pontes ont 

Tableau IL - Répartition par tranches horaires, ou regroupe ment de tranches horaires, du nombre de 
pontes réalisées par des groupes de géniteurs logés dans deux types de bassins (El 176 nf: 1: 476 m~) et 
soumis à l'éclairement naturel, ou par des couples logés dans des viviers et privés de l’essentiel de la 
lumière du jour, [Distribution of spawnings during different ijme periods over a dial cycle for groups of 
fishes rai se d under natural light conditions in mo kinds of ponds (E: 176 m ; I: 476 m*) and for isolaied 
couples in cages shelteredfrom lighl] 
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lieu dans le créneau horaire de faible amplitude 11-13 h, dans les viviers, en situation de 
faible éclairement, les pontes se répartissent de façon plus homogène tout au cours du cycle 
nycthéméral. La partition des données selon deux plages horaires, l'une de 4 heures (9-13 
h), l’autre de 20 heures (13-9 h) montre de façon encore plus claire la différence des résul¬ 
tats obtenus en bassins (respectivement 63 et 16 pontes) et en viviers (respectivement 17 et 
16 pontes) {% - 8,02; ddl = 2; p = 0,005). 

Localisation préférentielle des nids le long des berges des bassins 

Une typologie des bassins a été réalisée sur la base de deux critères, leur surface et 
la localisation de leur vidange d’eau. Le premier type (Tl) regroupe les bassins EL E3 et 
E5 de 176 m 1 dont le moine est situé dans le coin sud, le second (T2), les bassins E2, E4 et 
E6 de même surface et dont le moine est situé dans le coin ouest et, enfin, le troisième 
groupe (T3) comprend les bassins 13 et 14 de 476 m l de surface dont la vidange est locali¬ 
sée dans le coin nord. L'emplacement des nids le long des berges de ces divers types de 
bassins est indiqué sur la figure 1, Après partition de la surface de chaque bassin en 4 par¬ 
ties égales selon les axes nord-est sud-ouest et nord-ouest sud-est, les effectifs des nids 
relatifs à chacune de ces parties ont été établis (Fig, 1 ), 

Le plus grand nombre de nids est systématiquement enregistré dans la moitié sud- 
ouest de chaque bassin quel que soit son type. Si Ton suppose l'indépendance de la localisa¬ 
tion des nids par rapport aux points cardinaux, la probabilité d'observer plus de nids sur 
1 une ou l’autre des deux moitiés de chaque bassin s'élève à 1/2. Les résultats obtenus sur 
chacun des 8 bassins étant supposés indépendants, la probabilité d’observer simultanément 
le plus grand nombre de nids sur la même moitié sud-ouest des bassins s’élève à (1/2) 7 = 
0,008. Cette faible probabilité conduit à admettre que la localisation des nids n'est pas 
aléatoire et que la moitié sud-ouest des bassins est privilégiée. 

Un raisonnement analogue peut être tenu si l’on restreint l’analyse aux nids pourvus 
de pontes ou aux nids qui en sont dépourvus: dans l'un et l’autre cas, les nombres les plus 
élevés sont systématiquement enregistrés dans la moitié sud-ouest de tous les bassins. 

Par ailleurs, 66% (67 sur 101) des nids situés sur la moitié sud-ouest des bassins 
accueillent une ponte contre 52% (17 sur 33) pour Jautre moitié. Si cette différence n'est 
pas significative à un haut niveau de probabilité (%' = 2,34; ddl * h p = 0,13), elle permet 
cependant d'induire l’idée que tes femelles déposeraient leurs œufs de façon privilégiée 
dans la moitié sud-ouest des bassins. 

A une échelle géographique plus fine, sur chacun des bassins de type Tl et T2, le 
plus grand nombre de nids est systématiquement localisé dans le quadrant détenteur du 
moine. Si Ton suppose que la localisation des nids est indépendante du quadrant, la proba¬ 
bilité que l'un quelconque de ces quadrants recueille plus de nids que les autres est de 1/4. 
Les résultats obtenus sur chacun des 6 bassins étant supposés indépendants, la probabilité 
d'observer simultanément le plus grand nombre de nids sur le même quadrant s'élève à 
(1/4)* - 0,001 et un raisonnement semblable peut être tenu pour l’ensemble restreint des 
nids pourvus ou dépourvus de ponte. La présence du moine jouerait donc un rôle attracteur 
et favoriserait l'implantation des nids. 

En outre, sur ces bassins, 72% (45 sur 62) des nids situés dans le quadrant détenteur 
du moine recèlent une ponte contre 38% (8 sur 13} pour les 3 autres quadrants. Cette diffé¬ 
rence hautement significative = S,03; ddl = 1; p = 0,005) tendrait à montrer une nette 
prédilection des femelles pour les nids situés dans le quadrant détenteur du moine. 
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En contradiction avec ce qui précède, pour les bassins de type T3, le quadrant dé¬ 
tenteur de la vidange n'est jamais celui qui accueille le plus de nids. Par ailleurs, la propor¬ 
tion de nids pourvus d'tme ponte (46%, 5 sur 11) y est inférieure à celle qui est relative aux 
nids situés sur les 3 autres quadrants (65%, 26 sur 40), la différence entre ces proportions 
n'étant pas significative (x* = 1,24; ddl - 1; p * 0,24). 


DISCUSSION 

Dans les conditions de l'expérience, deux facteurs influant sur la localisation des 
nids ont été identifiés: l'orientation par rapport aux points cardinaux et la présence ou l’ab- 
sence de l'obstacle constitué par le moine, parallélépipède de béton de 60 cm de côté et 120 
cm de haut placé à 1 m des berges qui, rappelons-le, n’a joué qu'un rôle passif tout au cours 
de Texpérience. Ce phénomène, parfaitement démontré pour les bassins E, est moins net 
dans le cas des bassins 1. La différence expérimentale majeure entre les deux situations 
réside dans la différence de densité de poissons, plus élevée dans les bassins E que dans les 
bassins 1. L'apparente atténuation de l'attraction du moine dans ces derniers pourrait résul¬ 
ter d'une réduction des interactions agonistiques entre mâles. Cette réduction rendrait 
moins active la recherche de sites plus faciles à défendre, tels ceux qui avoisinent le moine. 
Un schéma explicatif plus complexe, et à notre avis plus réaliste, fait intervenir à la fois les 
interactions entre mâles et entre mâles et femelles. Il semble clair que certains nids captent 
plus de pontes que d'autres sans que nous puissions associer a priori ce choix à l'identité du 
mâle constructeur et/ou défenseur ou à divers éléments propres au nid (emplacement, 
matériaux de construction, ♦ ,*). A l’appui de cet apparent tropisme, notons que 37% des nids 
élaborés dans les bassins n'abritent pas de pontes, contre 5% dans les viviers et que des 
valeurs comparables ont été obtenues à l’occasion de précédentes expériences. Celles-ci ont 
en outre mis en évidence que 49% des nids abritant des œufs contenaient la ponte de 2 
femelles ou plus (Pascal et ai, 1994), En admettant que le mâle dominant d'un groupe 
s'octroie l'emplacement privilégié du voisinage du moine, il lui sera d'autant plus aisé 
d'entraver la construction d'autres nids et de drainer l’activité reproductrice d'un grand 
nombre de femelles que le linéaire de berge sera limité. 

Cependant, si l'expérience montre que l'Atipa réalise un choix pour fixer son site de 
reproduction, elle ne permet pas d'établir de façon irréfutable la ou les causes de ce choix. 
En effet, l'influence de la température d'incubation sur certaines facettes importantes de la 
biologie de l'espèce a été soulignée en introduction. La recherche d'un éventuel préféren- 
dum thermique devait, pensions-nous, orienter le choix de l'Atipa dans l’implantation de 
son nid et les faits semblent accréditer en grande partie cette hypothèse. Cependant, d'autres 
facteurs influencent certainement ce choix et l'un d'entre eux, nullement envisagé initiale¬ 
ment, a été mis en évidence: le rôle du moine. 

De même il était prédit que la période du nycthémère pendant laquelle la ponte 
devait avoir lieu ne devait pas être aléatoire. Cette prédiction s'est révélée exacte et il sem¬ 
ble bien que la nature de l'éclairement constitue un facteur déterminant du phénomène* 
Cependant, peut-on lui attribuer le rôle direct de facteur déterminant et/ou de synchroni¬ 
seur? La valeur d'autres paramètres physico-chimiques comme l'oxygène ou la température 
augmente brutalement entre 9 et 11 h (Ginot, 1990; Hostache et ai t 1992). D’après Ginot 
(1990), les fortes variations de concentration d'oxygène sont sous la dépendance de l'acti¬ 
vité photosynthétique, elle-même étroitement liée aux conditions d’éclairement. Ce dernier 
paramètre pourrait donc constituer un synchroniseur indirect. 
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Par ailleurs, la concentration de l'activité de reproduction pendant le jour est à 
mettre en parallèle avec celle de l'activité d'alimentation pendant la nuit (Boujard et al> 
1988a). L'avantage adaptatif du partage temporel de ces deux activités vitales n'est cepen¬ 
dant pas aisé à mettre en évidence dans l'état actuel des connaissances. 

Enfin, il faut rappeler que la signification adaptative du contrôle du sexe-ratio par la 
température, phénomène récemment mis en évidence chez l'Àtipa (Hostache et al t 1995) et 
qui a induit ce travail, demeure sans explication réellement fondée (Bull t 1983, 1985). En 
outre, bien que ce mécanisme environnemental de détermination du sexe soit considéré par 
beaucoup comme archaïque (Ohno, 1967; Jones, 1983), il n'existe, selon Karlin et Lessard 
(1986), aucune certitude quant à son antériorité par rapport au déterminisme génétique. 

Si les résultats de ces expériences soulèvent plus de questions qu'ils n'en résolvent, 
leur prise en considération dans l'éventuelle conduite de l'élevage de l'espèce (Hostache et 
ai, 1990) dont les stocks naturels sont actuellement exploités en Guyane (Boujard et al t 
1988b; Luquet et al t 1989) devrait avoir quelques conséquences positives. Le premier 
point porterait sur l'aménagement des bassins de reproducteurs dans le but d'optimiser leur 
production d'œufs au regard de leur surface, il consisterait à augmenter la part relative de la 
longueur des berges orientées au sud et, dans une moindre mesure, & l'ouest tout en brisant 
leur profil rectiligne par des moyens et selon une répartition spatiale qui restent à établir. 
Le second point porterait sur l'optimisation de la collecte d’œufs très fraîchement émis et 
destinés, soit à fournir des alevins aux piscicultures après incubation artificielle (Hostache 
et ai, 1990), soit à la consommation directe. Le créneau horaire de cette collecte pourrait 
être limité à 9h-13h, période pendant laquelle 80% des pontes ont lieu. 
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